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摘要 柑橘是全球广泛种植的经济作物之一. 柑橘种间甚至属间可以杂交, 且无性系变异普遍, 形成多样性高、

遗传关系复杂的物种群. 柑橘的分类也成为植物科学难点. 本研究收集迄今为止种类最全面的柑橘全基因组数

据, 对各种柑橘类型的特点、遗传成分与比例进行精确的分析, 把橘、柚及其杂种分成5个类型, 并进行定义. 以
“沃柑”和“红美人”两个品种为例解析柑橘杂交历程和遗传组分变化, 并推测橘从驯化之后的传播路线. 本文对柑

橘物种分类和起源地、“柑”和“橘”的遗传异同、以及橘的传播与演化进行讨论. 研究结果基于全基因组信息提

出一个比较客观的柑橘分类, 为种质资源的利用提供框架.
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柑橘是全球性大宗水果之一, 在140多个国家和地

区有种植，我国种植面积和产量均居第一位(https://
www.fao.org/faostat/). 由于柑橘属种类多、芽变频率

高、不同种甚至不同属之间存在杂交亲和性, 遗传背

景十分复杂, 柑橘家族的起源和分类成为植物学广泛

关注的热点问题之一. 中国是柑橘起源地之一, 品种

繁多, 野生资源极为丰富. 枳属、金柑属和柑橘属均

原产于我国
[1,2]. 我国记录最早的柑橘出现在《禹贡》

一书, “厥包橘柚, 锡贡”指的是包裹的橘和柚为大禹王

的贡品. 澳大利亚本土有澳洲指檬、澳洲沙檬、多蕊

橘等野生种
[3], 印度东北部也报道出印度野橘和枸橼

等野生种
[4], 这些地方均被不同观点认为是柑橘起源

中心.
柑橘属于芸香科(Rutaceae)、柑橘亚科(Aurantioi-

deae)、柑橘属(Citrus). 南宋韩彦直所著《橘录》是世

界上最早关于柑橘的专业书籍, 其中记录柑8种, 橘14
种, 橙5种. 林奈(Linnaeus)于1753年定义柑橘属, 在过

去270年里, 研究人员基于形态学、同工酶、化学成

分、细胞学和分子标记等分类方法对柑橘属物种进行

分类, 得到多种柑橘分类系统, 有些分类系统甚至截然

不同. 目前有2套分类系统比较为国际所接受, 分别是

美国分类学家施文格提出的包含16个种的大种分类系

统
[3]
和日本分类学家田中长三郎提出的包含162个种

的小种分类系统
[5]. 施文格分类系统包括柑橘亚属(10
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个种)和大翼橙亚属(6个种), 是目前接受度最广的系

统. 另外一个有影响力的研究是Scora提出柑橘属主要

由三个基本种构成, 分别是橘(Citrus reticulata), 柚(C.
maxima)和枸橼(C. medica); 而葡萄柚、柠檬和甜橙等

都是由以上3个基本种杂交而来, 这个结论获得广泛的

支持
[6~15]. 后来Mabberley[16]提出食用柑橘可分成基本

种和杂交品种群; 并提出枳属、金柑属、澳指檬属、

澳沙檬属和多蕊橘属应该下降到种的地位并合并到柑

橘属, 这样柑橘属包括11个基本种和野生种, 以及14个
代表性的杂交种

[17]. 我国柑橘分类学家曾勉
[18]

结合柑

橘属地理分布和形态结构特点, 将柑橘分为大翼橙

属、枸橼属、柚属、柑橘属和橙属五个属, 其中柑橘

属共包含30个种. 现有分类系统大多数基于表型
[19]

、

生化
[20]

、同工酶
[12,13]

、染色体核型
[21]

、DNA条形

码
[22]

、分子标记
[8]
、基因序列

[23]
等信息, 这些分类系

统为揭示芸香科和柑橘属植物的遗传关系提供重要线

索. 全基因组数据的出现为全面系统地研究植物分类

提供可靠的信息
[24~28].

橘是柑橘中最重要的基本种, 大多数柑橘杂交品

种中都有来自橘的遗传成分. 中国南岭山脉存在大量

野生橘的自然群体, 莽山野橘表现出非常纯的遗传背

景, 随后野橘在南岭山脉的南北两侧分别发生两次独

立驯化事件, 形成现代栽培柑橘
[26,29]. 此外, 在琉球群

岛上也发现橘的亚种, 这些亚种很可能是在琉球群岛

尚未被海水淹没前从中国南部传播过去
[30]. 在传播过

程中, 橘基因组中发生柚的基因渐渗, 形成杂柑. “柑”
的概念由来已久, 在中国古代, “橘”指小果宽皮柑橘,
而“柑”代指比橘大, 但比柚小的柑橘, 且一般认为“柑”
的风味好于“橘”. 在现代, 由于出现更多种类的柑橘类

水果, “橘”和“柑”的概念开始混淆. 广义上, “橘”指代

砂糖橘、南丰蜜橘橘等果实较小、易剥皮的品种 ;
“柑”通常指温州蜜柑、贡柑等品种, 这些品种一般为

橘和甜橙的杂种后代, 因此它们的基因组中有来自柚

的基因渐渗, 其果实大小比“橘”大, 且剥皮难度大于

橘. 随着品种数量增多, 呈现出“橘橙”、“橘柚”等新的

分类名称, 因此传统的分类方法很难对所有的品种进

行准确的归类. 通过基因组测序分析可以对传统的

“柑”和“橘”进行精准分类, 王小柯等
[29]

利用240份橘简

化基因组测序信息(genotyping-by-sequencing, GBS)将
橘分为11个类群, 且不同地理来源的宽皮柑橘在遗传

水平上存在显著差异. Wu等人
[31]

通过解析橘基因组

中来自柚的基因渐渗比例将橘分为三种类型, 第一种

类型的橘为纯种橘, 出现的时间最早, 第二种类型的

橘中存在一定比例的柚基因渐渗, 出现的时间晚于第

一种类型, 而第三种类型的橘中来自柚的基因渐渗的

比例最高, 出现的时间最晚. 本研究通过对大量橘柚

杂种进行测序, 对橘柚杂种进行更精细和较完善的

分类.

1 方法

1.1 序列比对

对分析样品进行第二代测序, 测序平台为Illumi-
na. 使用fastp v0.23.2[32]对原始测序数据进行质量过

滤, 随后用Burrows-Wheeler-Alignment Tool(BWA
v0.7.17)[33]将过滤后的序列比对到甜橙参考基因组, 得
到sam格式的比对文件. 用Samtools v1.14[34]将比对的

结果转化为bam格式并进行排序, 并使用Picard(https://
github.com/broadinstitute/picard, v2.72.2)和GATK
v3.8.1[35]去除测序中产生的PCR冗余, 得到最终的比

对结果, 并鉴定SNP.

1.2 杂合度分析

设置100 kb大小的窗口, 统计窗口中杂合SNP的
数量, 将其与窗口大小的比例定为该窗口的杂合度.
扫描全基因组序列并依次计算所有窗口的杂合度, 并

编写R脚本将全基因组所有窗口的杂合度以小提琴图

进行展示.

1.3 系统进化分析

分别使用串联模型和溯祖模型进行系统进化分

析. 使用串联模型时, 提取位于四兼并碱基位点的SNP,
将提取的SNP信息转化为Phy格式, 使用modeltest-ng
v0.1.7[36]选择最合适的进化拟合模型, 随后使用raxml-
ng v1.1[37]构建系统进化树, 选择的模型为“TVM+
I+G4”, 将酒饼簕作为外类群, Bootstrap值设为1000.
根据在临沧发现的柑橘属化石, 将柑橘属出现的时间

设为八百万年前, 并以此时间为基准, 推测柑橘属其

他物种的分化时间, 使用软件为R8s v1.8.1[38].
使用溯祖模型进行分析时, 先用raxml-ng v1.1分

别对来自不同基因的SNP构建基因树, 随后使用Astral
v5.7.8[39]对这些基因树进行分析, 构建柑橘属的物种
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树, 并计算物种树的quartet score. 构建叶绿体进化树

时, 将测序的序列比对到甜橙叶绿体基因组, 提取所有

的SNP位点, 并利用raxml-ng v1.1构建进化树.

1.4 基因组成分分析

基因组成分鉴定的方法参考Wang等人
[26]

的研究,
并进行一定的修改,具体流程如下:将基本种的基因组

进行比较, 鉴定每个种特异的纯合SNP, 将这些SNP称
为诊断型SNP, 并记录诊断型SNP的位点和基因型. 在
鉴定一个未知物种时, 分析该物种在诊断型SNP所在

位置的基因型, 若基因型和基本种一致, 则认为未知

物种该位点可能来源于对应的基本种. 以100 kb大小

的窗口扫描全基因组, 若一个窗口中, 大于50%的诊断

型SNP来自一个基本种, 则认为该窗口的基因组成分

为该基本种, 否则该窗口的成分为未知. 当检测窗口

的基因组来源为两个基本种时, 该基因组的成分为这

两个基本种的杂种, 若检测窗口的基因组来源大于两

个基本种时, 则认为基因组成分未知.

1.5 基因流分析

分别使用treemix v1.13[40]和ABBA-BABA v1.0[41]

分析来评估橘、柚和它们杂交后代之间基因流. 在两

个分析中 , 均使用莽山野柑作为外类群 . 在进行

ABBA-BABA v1.0 分析时, 用橘作为P1, 柚作为P3,
分别用柑、橙和葡萄柚作为P2.

2 结果

2.1 柑橘属的物种特点

本研究共获得147份柑橘全基因组测序数据, 其中

包括34份橘、38份柑、3份葡萄柚、12份橙、5份柚、

15份枸橼和柠檬、4份金柑及其杂交后代、12份枳及

其杂交后代、14份宜昌橙及其杂交后代, 此外, 还收集

10份其他柑橘基本种和酒饼簕的测序数据(网络版附

表1). 21份数据为本研究新测的数据. 本文前期基于

314份柑橘亚科的基因组研究, 对柑橘属的物种进行

界定并提出15个种的假说
[42]. 本研究分别使用串联模

型和溯祖模型对柑橘属的物种进行系统进化分析, 两

种模型分析得到的系统进化关系一致(图1A和网络版

附图1). 进化树结果支持原先提出的假说并进一步丰

富物种信息 . 柑橘属可以分为三个物种群 . 物种

群Ⅰ包括橘-临武野橘, 该物种群主要分布在南岭山脉

北麓以及附近区域, 与另两个物种群相比, 该物种群和

早期分化的柑橘物种(如莽山野柑和宜昌橙)遗传关系

最近, 且分化时间早于另两个物种群(图1A). 物种

群Ⅱ是马蜂柑-柚-枸橼物种群, 该物种群主要分布在

喜马拉雅山东南麓, 其中包括马蜂柑、柚、红河大翼

橙、枸橼和印度野橘, 其中柚和红河大翼橙以及枸橼

和印度野橘分别具有较近的亲缘关系. 物种群Ⅲ是金

柑-澳大利亚物种群, 包括金柑、澳洲沙檬、澳洲指

檬、澳洲圆来檬、多蕊橘等物种.
柑橘属物种的性状多样性丰富, 叶、花、果呈现

出不同的特征(图1B). 枳(Citrus trifoliata)果实表面附

有绒毛,味苦,常作为中药使用,其种子多胚,叶片为三

出复叶. 枳原产于中国, 具有良好的抗逆性, 是常用的

柑橘砧木. 莽山野柑(C. mangshanensis)是原产于中国

湖南莽山地区的野生柑橘, 近期在广西也发现和莽山

野柑非常类似的野生资源(网络版附图2). 莽山野柑属

于柑橘属内一个独立的种, 而非橘柚杂交形成的“柑”,
其果实表皮褶皱, 成熟后具有特殊的香气. 宜昌橙(C.
ichangensis)首次在湖北宜昌被发现, 在湖北、湖南、

重庆、广西、云南等地均有分布, 宜昌橙果实较小、

果皮较厚, 不可食用, 其树枝多刺, 叶片的翼叶较大,
花通常为白色或粉色. 在物种群Ⅰ, 临武野橘(C. lin-
wuensis)是近期在湖南莽山附近发现的野生柑橘, 基因

组分析结果显示, 它属于柑橘属的一个新种
[42], 它的

嫩叶呈紫色, 枝条偏软, 果实香味明显, 种子多. 在物

种群Ⅱ,马蜂柑(C. hystrix)是分布在云南、马来西亚等

地区野生资源, 其果实表面不平整, 翼叶较大接近叶身

大小, 果实和叶片均存在特殊的香气. 红河大翼橙(C.
hongheensis)是最初发现于云南红河县的野生柑橘, 果
实和柚很接近, 为圆形或扁圆形, 果皮较厚, 果味酸、

微苦. 叶片狭长, 翼叶非常明显, 其长度通常为叶身长

度的2~3倍. 印度野橘(C. indica)是原产于印度的野生

资源, 它是柑橘属中独立的种, 并不属于传统认为的

橘, 它的果实较小, 果皮光滑, 种子较大. 山金柑(C.
hindsii)的叶、花、果器官均较小, 果皮为橙色, 可作

为观赏植物; 其开花结果快, 正在被开发为研究柑橘

遗传和基因功能的模式植物. 在物种群Ⅲ, 澳洲沙

檬、澳洲指檬和多蕊橘起源于澳大利亚及附近岛屿,
其中, 澳洲沙檬(C. glauca)生长在沙漠地带, 具有较强

的耐旱性,其果实较小,叶片呈长条状.多蕊橘(C. poly-
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图 1 柑橘属物种的系统进化树和叶、花、果特征. A:柑橘属物种的系统进化树.酒饼簕作为外类群.下方的标尺表示物种的
分化时间, 单位为百万年前; B: 柑橘属物种的叶、花、果特征. (a)枳的幼果和花; (b)莽山野柑未成熟果实和花; (c)宜昌橙成熟
果实和花; (d)临武野橘成熟果实、花和叶; (e)橘(南丰密橘)的果实和花; (f)马蜂柑果实和叶片; (g)柚果实和花; (h)红河大翼橙
果实和花; (i)枸橼果实和花; (j)印度野橘果实和叶片; (k)山金柑果实和花; (l)澳洲沙檬生长环境、叶、果实和花; (m)多蕊橘果
实和花; (n)澳洲指檬果实和花. 标尺为1 cm.
Figure 1 The phylogenetic tree and characteristics of leaves, flowers and fruits of Citrus species. A: The phylogenetic tree of Citrus. Atalantia
buxifoliata was used as outgroup. The scale at the bottom indicates the divergence time in million years ago; B: characteristics of leaves, flowers and
fruits of Citrus. Young fruits and flowers of C. trifoliata (a) and C. mangshanensis (b); (c) mature fruits and flowers of C. ichangensis; (d) mature
fruits, flowers and leaves of C. linwuensis; fruits and flowers of C. reticulata (nanfengmiju) (e); fruits and leaves of C. hystrix (f); C. maxima (g); C.
hongheensis (h); C. medica (i); fruits and leaves of C. indica (j);C. hindsii (k); (l) the ecological environment, leaves, fruits and flowers of C. glauca; C.
polyandra (m) and C. australasica (n) . Scale bars, 1cm
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andra)原产于新几内亚, 它的果实呈橙黄色, 囊瓣数量

较多, 其花瓣颜色特别为亮橙色(图1B和M). 澳洲指檬

(C. australasica)果实形似手指, 并包含颜色鲜艳的汁

胞, 其叶片呈较小的椭圆形, 花瓣为淡紫色或白色.
对现有杂交柑橘品种有重要贡献被广泛认为是三

个基本种. 橘(C. reticulata)是最常见的三个基本种之

一(图1B和E), 其中包含大量的商业品种, 橘的翼叶较

小, 果实大小适中, 易剥皮, 因此又被称为“宽皮柑橘”.
柚(C. maxima)也是常见的三个基本种之一(图1B和G),
其果实大, 皮厚, 果肉呈红色或白色, 相较于其他柑橘,
柚的叶片较大,翼叶明显,花呈簇状分布.枸橼(C. med-
ica)是柑橘基本种的最后一种(图1B和I), 它的果实较

大, 白皮层较厚, 部分品种的果实没有汁胞, 枸橼的叶

片呈椭圆形, 无翼叶, 花蕾为紫红色.

2.2 “柑”“橘”的基因组成份与分类

柑橘属间存在广泛的种间杂交, 导致柑橘属遗传

背景高度复杂. 在15个物种中, 橘(C. reticulata)和柚

(C. maxima)之间的杂种是种类最多的柑橘杂种, 但由

于习惯, 一般都统称为柑橘(俗称柑橘, 还包含柚子等).
本研究分析柑橘属物种的基因组杂合度, 结果显示甜

橙、酸橙、葡萄柚等典型杂种的杂合度明显高于基本

种, 而“柑”的杂合度大多位于基本种和典型的杂种之

间, 这表明柑橘的杂种基因组十分复杂(网络版附图3).
本研究进一步使用treemix v1.1.3和ABBA-BABA v1.0
来评估基本种和杂种之间的基因流. 两种方法均检测

到从柚到柑、橙和葡萄柚的基因流, 而且到葡萄柚和

橙的基因流比例要高于到柑的基因流比例(网络版附

图4和5).
育种人员通常利用表型(如是否易剥皮)或根据亲

本类型来对柑橘杂种进行分类, 但许多杂种亲本未知,
而仅靠表型难以对杂种进行精准分类, 这导致柑橘杂

种的分类十分混乱. 为克服这个难题, 本文从全基因

组水平鉴定每个基本种特异的纯合SNP, 将这些SNP
作为鉴定遗传背景的“诊断型SNP”(详见方法). 利用这

些诊断型SNP来鉴定柑橘基本种和杂交种的遗传背

景. 本研究共鉴定到5279839个诊断型SNP, 具体每个

物种鉴定到的诊断型SNP数据见网络版附表 2.
根据柑橘基因组中橘、柚所占的比例, 本文将

橘、柚及其杂种分成5大类型(图2和网络版附表3). 橘
柚杂种是栽培柑橘种最常见的类型, 其基因组中存在

橘纯合(橘/橘), 柚纯合(柚/柚)以及橘柚杂合(橘/柚)三
种不同类型的基因组成分(图2). 当基因组橘/橘比例

达到80%以上定义为橘, 基因组的柚/柚比例达到80%
定义为柚. 当橘/橘的比例低于80%, 且渗入柚/柚或橘/
柚的比例均低于80%时, 定义为柑, 代表品种包括克里

曼丁和温州蜜柑等. 当橘/柚的比例达到80%以上时,
定义为橙(C. sinensis), 其代表品种包括血橙、脐橙、

酸橙等. 而当柚的比例位于20%至80%之间且不存在

橘/橘时, 定义为葡萄柚(C. paradisi). 在不同的橘柚杂

种中鉴定到的来自柚的比例也符合基因流分析的

结果.
除橘柚杂种外, 枸橼等其他物种也可以和橘、柚

形成杂种. 柠檬由枸橼和酸橙杂交形成, 其基因组包

含枸橼和橘的杂合成分(枸橼/橘)以及枸橼和柚的杂合

成分(枸橼/柚). 此外, 小香橼和红来檬的基因组绝大部

分为枸橼/橘杂合(网络版附表4). 四季橘的基因组成分

包含金柑/橘和金柑/金柑(网络版附表5). 枳能与橘、

柚、甜橙杂交, 分别形成枳橘、枳柚和枳橙. 枳橘的

基因组绝大部分为枳/橘杂合, 枳柚的基因组绝大成分

为枳/柚杂合, 而枳橙的基因组包含枳/橘和枳/柚两种

成分(网络版附表6). 香橙(又叫日本香柚)基因组绝大

部分为宜昌橙/橘杂合(网络版附表7).

2.3 橘品种群在我国的传播

橘起源于我国南岭山脉一带, 随后分别往南北两

个方向传播, 并形成两个种群
[26]. 往南传播的橘主要

分布在广东、广西等地, 代表性品种包括砂糖橘、茶

枝柑、马水橘等. 往北传播的代表性品种分布在湖

南、四川、江西等地, 包括红橘、丹橘和南丰蜜橘等.
基因组分析结果显示橘在传播过程中渗入橘/柚的基

因组成分, 这些基因的渗入可能导致野橘到栽培橘的

驯化. 本研究进一步分析由莽山往南及往北传播的两

个类群的橘, 系统进化分析结果显示这两个类群的橘

被聚为两个分支, 基因组成分表明这两类橘中橘/柚渗

入的基因组区域存在一定差别, 往北传播的橘大多数

在2号染色体的前端、8号染色体的末端及9号染色体

的大部分区域发生渐渗, 而往南传播的橘则大多在6号
染色体的前端和8号染色体的大部分区域发生渐渗

(图3A).
往北传播的橘随后往东传播, 并通过杂交和芽变

选种形成一批具有地方特色的品种. 例如乳橘和南丰
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蜜橘聚在一起, 且基因组成分一致, 表明乳橘可能由江

西传往浙江. 浙江本土特色品种满头红为朱红橘的芽

变, 可能最初由长江传播并经选育而来. 此外, 部分国

外品种和中国的品种具有一致的基因组成分, 这些国

外品种可能最初源于中国, 到国外后经选育形成新品

种. 如地中海附近的柳叶橘可能源于茶枝柑, 而温州

蜜柑也最早来源于浙江.
在橘传播过程中, 来自于柚的基因渐渗和果实品

质紧密相关. 果实形态和果实风味是决定柑橘品质的

重要因素, 本研究分析不同基因组成分的比例和性状

之间的关系. 结果显示, 基因组中柚成分的比例和果

皮厚度及果实重量呈显著正相关, 相关系数分别为

0.818(P<0.0001)和0.814(P<0.0001)(图3B). 本文进一

步分析橘柚杂种中影响风味的代谢物质的含量, 包括

陈皮素、柚皮素、柠檬苦素和诺米林. 结果显示, 橘

柚杂种基因组中柚成分比例和陈皮素的含量呈显著负

相关, 相关系数为−0.774(P<0.0001), 而和柚皮素、柠

檬苦素和诺米林的含量呈显著正相关, 相关系数分别

为0.721(P<0.0001)、0.539(P=0.0014)和0.661
(P<0.0001)(网络版附图6).

2.4 杂交柑橘的改良历程

杂交是现代柑橘育种的一个重要手段, 部分柑橘

品种也常作为重要的杂交亲本, 如椪柑、红橘、甜橙

等. 红美人和沃柑是近期在市场上备受欢迎的两个杂

种, 本研究以这两个品种为例构建主要品种的杂交路

线, 并解析重要杂种后代的基因组成分(图4). 在这个

杂交路线中, 酸橙和甜橙分别是第一代和第二代杂种.
甜橙处于关键的育种位置, 它作为所有第三代杂交子

代的亲本, 包括本地广橘、庙宇柑、克里曼丁和葡萄

柚. 沃柑和红美人分别是第四代杂种和第八代杂种(图
4). 值得指出的是第1~3代基本上是天然杂交, 第4代是

人工杂交和自然杂交的过渡期, 第4代之后是人工杂

交. 柑橘人工杂交仅有100年左右的历史.
利用叶绿体基因组序列, 推测杂交历程中的母本

来源(网络版附图7). 结果显示, 克里曼丁、庙宇柑、

天草、红美人、温州蜜柑、清见、南香、沃柑聚在一

起,且它们的叶绿体最初均来源于橘;柠檬、酸橙、甜

橙、本地广橘、葡萄柚、明尼奥拉、佩奇橘聚在一

起, 它们的叶绿体最初均来源于柚. 此外, 解析这些主

要杂交柑橘的基因组背景, 除葡萄柚外,第三代杂交子

代和第四代杂交子代均使用橘作为亲本, 因此他们基

因组成分均为橘/橘和橘/柚, 而在第五代及之后的杂

交子代中, 基因组成分中出现柚/柚.
杂交造成的基因组成分的改变会影响子代的性

状, 对基因组成分的解析有利于预测子代的性状, 从而

图 2 基于基因组成分的橘、柚及其杂种分类. 每行代表一个种类, 第一列和第二列为种类名称和代表品种果实图片, 第三列
柱形图为代表品种的基因组成分, 第四列为根据基因组成分进行物种分类的判断标准, 第五列为该类的代表性品种. 标尺为
1 cm.
Figure 2 The classification of mandarin, pummelo and their hybrids based on their genetic compositions. Each line defines the classification of a
category. The first and second columns show the name of the category and a picture of the fruit of the representative species. The third column shows
the genomic components of representative species. The fourth column shows the criteria for defining the category based on genomic composition. The
fifth column shows the names of the representative cultivars of the category. Scale bars, 1cm
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进行辅助育种. 多胚性是柑橘生殖中的一个重要性状,
多胚柑橘有利于维持优良性状. 前期研究显示RWP基
因启动子区的一个MITE转座子插入与柑橘的多胚性

紧密连锁
[28]. 该MITE插入广泛存在于橘, 而不存在于

柚. 基于基因组成分解析的结果, 在本研究的53个橘柚

杂种后代中, 本文在12个杂交后代中没有鉴定到该

MITE的插入, 表明这12个杂交后代均为单胚, 可作为

杂交育种的候选亲本(网络版附表8).

3 讨论

3.1 柑橘属的物种分类与起源地

柑橘分类一直众说纷纭, 从最初林奈提出的2个种

到Tanaka系统的162个种
[5], Swingle分类系统提出16个

种
[3]; Hodgson系统则包含39个种

[43]; Mabberley提出25

个种
[17]; 我国曾勉

[18]
提出的分类系统总共承认30个种.

这些分类系统都是基于表型或者生化数据, 存在各自

的优缺点, 且都有使用者和追随者. 近期基于柑橘亚

科基因组研究提出柑橘属包括15个种, 并分为一个早

期分化的群以及三个包含栽培品种的物种群
[42]. 本研

究整合更多的数据, 系统进化分析结果也支持该分类,
并对杂交柑橘进行更精细的剖析. 与此前广泛认同的

柑橘属主要由三个基本种(橘、柚和枸橼)相比较, 橘

和物种群Ⅰ吻合, 柚和枸橼均属于物种群Ⅱ, 而澳大

利亚物种并没有被充分体现. 作者认为, 柑橘属应该

有4个基本种, 分别是橘、柚、枸橼和澳洲指檬. 目前

商业品种主要是橘和柚杂交种, 本研究进一步明确分

为5个类型, 即橘、柑、橙、葡萄柚和柚. 此外部分商

业品是橘、柚和枸橼的杂交种, 如柠檬.
早期分化的柑橘野生物种以及物种群Ⅰ主要分布

图 3 橘及其杂种品种群基因组特征. A: 往北和往南传播的两类橘的系统进化树和基因组成分; B. 橘柚杂种基因组中柚成分
的比例和果皮厚度及果重之间的相关性
Figure 3 The genomic characterization of mandarin and its hybrids. A: Phylogenetic tree and genomic compositions of two groups of mandarin that
spread northward and southward; B: correlations between the genomic proportion of pummelo and peel thickness and fruit weight in the hybrid citrus
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在华中地区, 暗示着华中地区可能是柑橘属的初生起

源中心
[42]. 早期分化的物种包括枳、莽山野柑和宜昌

橙. 在我国, 湖北和河南枳的遗传多样性较高
[44]; 近

期, 在华中地区也发现冬季不落叶的枳及其杂种后

代
[42,45]. 叶绿体序列及基因组序列分析表明, 枳和柑

橘属形成一个单系类群
[23,46], 但枳和柑橘属核DNA差

别比较明显, 枳可能是近缘种向柑橘属的过渡种, 具

有较独特的进化地位. 莽山野柑和宜昌橙均为常绿树

种, 与柑橘均有杂交亲和性, 且杂种后代可育. 莽山野

柑特异分布在南岭山脉北麓莽山一带, 宜昌橙在我国

南方地区有广泛分布但以华中地区的多样性高
[47], 均

支持早期柑橘的起源中心在华中地区. 另外以橘为代

表的物种群Ⅰ分化最早, 主要起源于该地区, 且存在

各种野生橘的天然群体.
一直以来, 柑橘属被认为起源于喜马拉雅山脉东

南麓, 包括中国云南、缅甸北部以及印度东北部区域.

图 4 以沃柑和红美人为代表解析主要杂交柑橘品种的育种路线. 果实旁边的竖条表示核基因组的遗传构成, 内部的数值表
示不同遗传成分所占的比例. 左上角不同颜色小长方形表示不同的遗传成分. 浅黄色长方形表明未进行测序的杂交子代14号
Figure 4 Breeding routes for the main hybrid cultivars of citrus represented by the Orah and the Beni Madonna. The bars near the fruits indicate the
genetic composition of the nuclear genome, and the values inside the bars indicate the percentage of the corresponding genetic components. Different
colored rectangles in the upper left corners indicate different genomic components. The light yellow rectangle with No.14 inside indicates that the
genome information of is not available for analysis
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本研究认为, 以柚和枸橼为代表的物种群Ⅱ主要起源

于该地区, 该地区也存在各种野生资源, 可以被认为

是柑橘属的次生起源中心之一. 澳大利亚的柑橘资源

一直也存在较多争论, 本研究结果也表明, 澳大利亚

也是柑橘的次生起源中心之一.
综合本研究以及近期关于柑橘基因组和起源的研

究
[42], 柑橘丰富的种质资源主要形成一个初生起源中

心(中国华中华南地区)和两个次生起源中心(喜马拉雅

山脉东麓和澳大利亚地区).

3.2 “柑”和“橘”的定义和分类

宽皮柑橘的变异类型复杂, 也是争论最为激烈的

分类. 钟广炎和叶荫民
[14]

表明宽皮柑橘存在两大类型,
一是“柑”, 包括温州蜜柑、王柑、蕉柑等类型, 二是

“橘”, 如砂糖橘、南丰密橘、椪柑等容易剥皮的类型.
“柑”的形态介于橘和甜橙之间, 一些类型如蕉柑、温

州蜜柑是橘橙杂种, 本研究采用“二八分”原则进一步

将柑橘的分类精确定义, 认为基因组中橘/橘的比例大

于80%的品种为橘,橘/橘和橘/柚的比例均在0%至80%
之间, 且柚/柚的比例低于80%的品种为柑. “橘”被认为

柑橘属的基本种之一, 古代认为“橘小柚大”. 同工酶分

析表明小果宽皮橘类, 特别是高酸野生类型宽皮橘是

原始类型, 和栽培类型遗传关系明显分开
[13], 道县野

橘和土橘首先和栽培类型分开, 表现为明显的两大

类
[15]. 野橘的遗传背景较纯, 而栽培橘有种间或者古

老基因组的渐渗, 导致其复杂性
[48]. 南岭北麓一带以

莽山为代表是野橘重要起源地, 莽山野橘(C. reticula-
ta)、元橘可能是宽皮橘类的始祖

[27]. 通过分子标记分

析表明, 莽山野橘的一种类型与道县野橘和崇义野橘

较近, 是栽培柑橘的原始类型
[49]. 通过高通量测序技

术揭示240份宽皮柑橘可以划分为11个群, 与地理来

源和特定形态紧密相关, 南岭山脉南北的品种群存在

不同演化路径
[29]. 通过全基因组分析进一步聚焦, 揭

示莽山南北发生两次独立的野橘驯化事件, 产生遗传

背景不同的栽培橘, 传播到各地后经杂交形成丰富的

“柑”[26]. 值得一提的是, 莽山野柑(C. mangshanensis)
是柑橘属中独立于橘和柚之外的一个野生种, 而非

橘、柚杂交生成的“柑”.

3.3 橘的起源传播

在湖南、广西和广东地区, 也是橘发生驯化的地

方, 依然保留着莽山野橘、道县野橘、崇义野橘、贺

州野橘等各种野生群体, 以及丰富的驯化后的栽培橘

资源, 如砂糖橘、马水橘、春甜橘、红橘、茶枝柑等.
在道县还有一种半驯化的品种——滑皮橘, 该品种酸

较高, 有部分野生橘的特征, 但整体果皮已经比较光

滑, 可以食用. 部分栽培橘(如红橘、朱红橘、南丰蜜

橘等)随后往东传到浙江、江苏等地, 并选育出新的品

种, 如乳橘、满头红等. 一些国外的品种, 如日本的温

州蜜柑、欧洲的柳叶橘等, 最初也源自中国.
基因渐渗是物种引入新的性状的重要驱动力, 在

葡萄
[50]

、苹果
[51]

、西瓜
[52]

等果树育种过程中, 基因的

渐渗为栽培品种引入新的性状, 促进新品种的形成. 在
橘的传播和驯化过程中发生柚的基因渐渗, 从而形成

新的品种, 包括栽培橘和各种不同类型的柑. 柚在果

皮厚度、果实大小、代谢物等生理指标上和橘存在差

异. 柚的基因渐渗, 改变这些性状, 且渗透的比例与果

皮厚度、果实大小有显著正相关, 进而形成多态性的

柑橘品种群. 例如橘果实较小、重量较轻、易剥皮,
而柚果实较大、重量较重、不易剥皮, 橘柚杂交种的

性状则位于两者之间, 且随着渐渗比例的增加, 性状

和柚更加接近. 此外, 这些丰富的渐渗系, 也可用于定

位控制性状的位点, 为后续柑橘的遗传改良奠定基础.
我国是栽培柑橘的起源地, 这也成就很多天然杂交在

中国发生, 回溯历史, 酸橙在汉朝才有记载, 到宋朝有

甜橙的记载, 葡萄柚最早被描述是清朝. 可以看出, 在
没有人工干预下, 前面一代经历的时间多的上千年, 少
的也有几百年. 第4代杂交以后进程明显加快, 到第8代
共100年左右历史, 人类的参与明显加快柑橘遗传改良

的步伐和柑橘产业在全球的快速发展.
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The definition, classification and evolution of citrus based on whole
genome sequence information

XU Qiang, HUANG Yue & DENG XiuXin
National Key Laboratory for Germplasm Innovation & Utilization of Horticultural Crops, Huazhong Agricultural University, Wuhan 430070, China

Citrus is one of the most widely grown economic crops in the world. The wide sexual compatibility on inter-specific and even inter-
generic level and the prevalent asexual variation of Citrus have led to the formation of the highly diverse and complex genetic
background of citrus species. The classification of Citrus has also become one of the most challenging topics in plant science. In this
study, we collected the most comprehensive genome sequencing data of Citrus so far for a precise analysis of the genetic composition
and proportions of various varieties. We divided mandarin, pummelo and their hybrids into five types, and assigned a definition for
each group. Then, using “Orah” and “Beni Madonna” as examples, we analyzed the genomic changes along with the breeding history
of Citrus, and proposed the dispersal route of mandarin after domestication. We discussed the classification and origin of Citrus
species and the genetic differences between “gan” and “ju”, and also discussed the migration and evolution of mandarin. We proposed
an objective classification of Citrus based on whole genome information, which provided a framework for the utilization of
germplasm resources.
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